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RESUME 


Comparaison de la distribution spatiale des trois couches de litière L, F1, F2, dans trois échan- 
tillons, deux à grande échelle (100 mê) et un a petite échelle (1 m*). Dans les trois couches, la varia- 
bilité statistique est acquise à l'échelle du mètre carré. Aucune variation spatiale significative n’a été 
observée dans les couches L et F1. Les différences significatives trouvées en L sont d'origine tem- 
porelle. Par contre, on a montré l'existence, à l'échelle de 100 m*, de zones de litière F2 épaisse 
(1 112 g m?) différant significativement de zones à litière F2 mince (736 g m™~). Cette différence 
serait due à l’activité des pourritures blanches. 


Mors-CLés : Abies alba - Litière d'aiguilles - Variations spatiales - 
Décomposition - Pourritures blanches. 


SUMMARY 


Comparison of spatial variability of the L, F1. F2 layers of litter, between three samples, two on 
a large area (100 m°) and one on a small area of 1 m°. In all the layers, statistic variability is the same 
at the two scales. No significative spatial difference has been found in the L and F1 layers. The 
significative difference found between L layers can be explained by time effect. In the F2 layer, the 
existence of large area (100 m°) of thick litter (1 112 g m ?), significatively different of area with whin 
litter (736 g m), are correlated to the activity of white-rot. 


Kry-worps: Abies alba - Needle litter - Spatial variability - Decomposition - White-rot. 


Dans deux précédentes notes (GOURBIÈRE, 1981, 1982 a), nous avons établi 
un bilan de la litière à partir de quelques paramètres aisément mesurables. Les 
valeurs de ces paramètres ont alors été estimées à partir de très petits échantillons, 
en particulier lors de la détermination des masses de chacune des couches de litière 
(n = 7). 

Nous nous proposons aujourd’hui de préciser ces estimations 


— en examinant de plus grands échantillons (7 = 25) pour mieux estimer leurs 
variations statistiques, 

— encomparant plusieurs (3) échantillons pour mettre en évidence d’éventuelles 
variations systématiques, en particulier spatiales. 
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I. — MATERIEL ET MÉTHODE 
1. MATÉRIEL 


La station est située à Tarentaize (Loire), dans le Mont Pilat (Massif Central) à 1 100 m d'alti- 
tude. La pluviosité annuelle moyenne est de 1 300 mm d’eau et la température moyenne annuelle 
de 6° C. Le sol est de type ocre-podzolique sur une roche mère granitique. L'étude porte sur des 
parcelles de litière nue, dépourvues de pente, et de topographie régulière. La litière est prélevée par 
des carottages cylindriques de 10 cm de diamètre. Les couches L, F1 et F2 sont triées, sur place d'abord 
(séparation des couches L et F1, superficielles, de la couche F2, profonde et compactée), puis au 
laboratoire (élimination des éléments autres que les aiguilles, distinction des aiguilles L — vertes ou 
brunes — des aiguilles F1 noires). La grande majorité de ces aiguilles sont entières ou seulement 
brisées en quelques fragmens. Les éléments fins (humus au sens très large) sont seulement présents. 
en faible quantité, dans la couche F2. 

Rappelons (GOURBIÈRE, 1981) que les couches L, F1 et F2 correspondent à des stades successifs 
de durées estimées respectivement à 0,49, 1,67 et 6,06 ans. Les valeurs sont exprimées en grammes 
par mètre carré (g m~, poids sec d’aiguilles après séchage à 75° C). 


2. PLACETTES (fig. 1) 


Nous avons étudié deux placettes A et C de 100 m° (10 x 10 m), situées à 50 m l’une de l’autre 
Elles diffèrent selon trois critères : 
a) Couvert végétal 
Chacune contient 6 arbres de diamètre supérieur à 15 cm, dont la répartition est donnée dans 
la figure 1, et dont la répartition en diamètre à 1,5 m de hauteur est la suivante 
A 20 25 25 25 30 35 surface terrière 34,56 m? ha ! 
C 15 16 25 25 33 76 surface terrière 67,51 mê ha-! 
Ces valeurs se situent de part et d'autre de celle (44,41 m? ha~) de la parcelle étudiée précé- 
demment. 
Elles diffèrent entre elles par la présence en C d'un arbre exceptionnellement gros. 


@ arbre 


Fic. 1. — Plan des parcelles étudiées. 
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b) Date de prélèvement 
Les prélèvements ont été effectués : 


— en mai 1981 dans la parcelle À, 
— en octobre 1981 dans la parcelle C. 


Les prélèvements antérieurs (GOURBIÈRE, 1981) avaient été effectués au printemps. 


c) Position par rapport aux zones de pourriture blanche 


Les deux placettes font partie d'une zone expérimentale plus vaste (0,5 ha) où nous avons étudié 
la répartition des pourritures blanches (GOURBIÈRE, 1983). Nous avons choisi : 


— la parcelle A en dehors des zones de pourriture blanche, 
— la parcelle C à la marge d’une zone de pourriture blanche. 


3. PROTOCOLE 


Nous avons réalisé trois échantillons de 25 prélèvements chacun. 

Echantillon A : la placette A est divisée en 25 carrés de 2 x 2 met un prélèvement réalisé au 
centre de chaque carré. 

Échantillon C : même protocole dans la parcelle C. 

Échantillon B : à l'intérieur de la placette C, 1 m? a été divisé en 25 carrés de 0,2 x 0,2 met un 
prélèvement réalisé au centre de chacun d'eux. 


Dans chaque échantillon, les prélèvements ont été numérotés dans le même ordre (fig. 1). 


4. HYPOTHÈSE 


En l'absence d’autres données, l'analyse est conduite en émettant l'hypothèse que la litière 
est distribuée de la même façon à toutes les échelles et que cette distribution est normale. 


Il. — RÉSULTATS ET ANALYSE STATISTIQUE 


Le tableau I donne les résultats pour les trois couches des trois échantillons. 
Pour chaque couche, l’analyse simple de la variance (tableau II) permet de séparer 
les effets inter- et intra-échantillon et de décider si ces échantillons peuvent ou non 
provenir d’une même population. 

Sous réserve que les conditions de validité de cette analyse soient satisfaites 
(voir ci-dessous), on peut conclure : 


— que les trois échantillons de la couche F1 ne diffèrent pas significativement, 

— que pour les couches L et F2, les échantillons ne sont pas issus d’une même 
population. Pour ces deux couches, la comparaison des échantillons deux à deux 
par le test ¢ permet de déterminer quels couples diffèrent significativement. 


Pour que l'analyse de la variance et le test soient valides, il faut : 


— que les distributions soient normales, 
— que les variances soient égales. 


A ce sujet, il faut noter tout de suite un fait remarquable : les fluctuations sta- 
tistiques (écarts-type) sont, pour chaque couche, très voisines dans les échantillons 
prélevés sur de grandes surfaces (100 m°) ou sur de petites surfaces (1 m°). L'origine 
de cette variabilité est donc à rechercher à l'échelle du mètre carré. 
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TABLEAU l. — Composition de la litière dans les trois échantillons A, C, B, exprimée en grammes 
d'aiguilles par mètre carré dans chacune des couches L, F1, F2. Entre parenthèses : valeurs exclues 
de l'échantillon C', formant l'échantillon C". 


A € B 
(mai 1981) (octobre 1981) (octobre 1981) 

L Fl F2 i Fl F2 L Fl F2 
1 81 225 666 (124) 123 734 78 269 954 
2 70 202 545 (144) 229 725 92 281 1639 
3 68 107 799 (278) 251 2 032 114 161 993 
4 65 181 859 92 174 716 67 300 1 269 
5 49 146 225 91 220 740 137 276 1 402 
6 81 247 539 (144) 246 1257 88 122 1 025 
7 64 265 1631 82 207 1072 717 187 1345 
8 62 186 218 82 171 1 047 85 138 1127 
9 59 192 690 77 82 944 89 187 1393 
10 62 159 1 121 97 85 858 106 204 1 284 
11 116 284 596 (122) 149 2105 101 195 741 
12 90 187 909 (139) 238 1618 63 155 1 102 
13 74 240 1 096 93 127 1651 107 155 1034 
14 65 128 393 87 142 1 236 94 273 1 297 
15 68 117 1 980 87 170 996 110 254 852 
16 42 211 405 ( 69) 120 576 62 189 1105 
17 73 284 378 (27) 261 1499 72 174 1041 
18 81 168 348 95 207 827 92 127 659 
19 74 177 584 89 187 1 009 94 141 963 
20 116 220 1096 70 162 993 117 164 491 
21 67 204 622 (144) 263 1185 103 157 1852 
22 65 223 741 a05) 113 734 90 239 849 
23 57 198 210 (229) 185 1431 86 122 594 
24 61 181 676 86 74 1424 ST 6117) 1520 
25 65 201 1065 147 162 1088 80 83 577 
4 71 197 736 122 174 1140 90 187 1084 
F 17 47 427 54 58 408 20 61 341 

1. CoucHE F1 
— La distribution de chaque échantillon peut être considérée comme normale 

(fig. 2). 
— Les variances peuvent être considérées comme égales, puisque : 
ae: C2 
nm zur 2 = = 1,69 
Smin SA 


avec 24,24 dl, Fo 975 = 2,3 > Fovs- 


L'analyse de la variance est valide, les trois échantillons sont issus d’une même 
population et peuvent être réunis en un seul : 


FI(A+B+C) n=75 , x=186 , S=55. 
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TABLEAU II. — Analyse de la variance. 
Couche L 
Effet SC dl CM Faire 
Inter-échantillon......... 33 235 2 16 618 13,98 
Intra-échantillon 85 620 72 1 189 (p < 0,01) 
Motel ist mass 118 855 74 
Couche F1 
Effet SC dl CM Fosse 
Inter-échantillon. . 6 868 2 3434 1,14 
Intra-échantillon 217 591 72 3 023 (ns) 
Total .. 224 459 74 
Couche F2 
Effet SC dl CM Fours 
Inter-échantillon.. 2 400 120 2 1 200 060 6,38 
Intra-échantillon 11 132 374 72 187 951 (p < 0,01) 
TOMI oo wancere var 13 532 494 74 


SC : somme des carrés et des écarts; d! : degrés de liberté; CM : carré moyen des écarts; F=CM 
inter-échantillon/CM intra-échantillon. 
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Fic. 2. — Histogrammes des trois couches de litière L, Fl, F2 


En noir : échantillon C’. 
Flèches 
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2. CoucHE F2 


— La distribution de chaque échantillon peut être considérée comme normale 
(fig. 2). h - 
— Les variances peuvent étre considérées comme égales, puisque : 


Fas = 54 = 1,57 


avec 24,24 dl, Fo975 = 2,3 > Fos- 


L’analyse de la variance étant valide et montrant que les trois échantillons ne 
peuvent provenir d’une même population, on les compare deux à deux par des tests t 
(dl = 48 pour chaque couple), 

A—B:t=3,19 p < 0,01 
A—-C:t=342 p<O,01 
B—C:1=0,53 ns 

La couche F2 est done significativement différente dans les placettes de 100 m? 

A ét C. 


Par contre, aucune différence significative n'existe dans la parcelle C entre les 
deux échelles 1 m? (échantillon B) et 100 m? (échantillon C) qui peuvent donc être 
réunis en un seul échantillon : 


FAB+C) n=50 , x=1.112 , $= 373. 


3. COUCHE L 


— La distribution peut être considérée comme normale dans les échantillons A 
et B, mais pas dans l'échantillon C qui présente une distribution bimodale (fig. 2). 
— La comparaison des variances deux à deux donne les valeurs de F suivantes : 
B-C: Fas = 1,29 > Fo 975 = 2,3 (dl = 24,24) 
A — C: Fæs = 10,09 > Fo 975 = 2,3 (dl = 24,24) 
A—B: Fy, = 1,38 < Fo,975 = 2,3 (dl = 24,24) 


Les variances de A et B peuvent étre considérées comme égales et les moyennes 
comparées par un test f : 


A-B:t=3,62 p<0,0l (dl = 48). 
La couche L différe donc significativement entre A et B. 
L’échantillon C, à cause de sa variance trop élevée, et de sa distribution non 
normale, ne peut étre comparé aux échantillons A et B. 
a) Définition de l'échantillon C’ 


A ce stade, il est intéressant d'examiner la répartition spatiale des couches L 
à l'intérieur de chaque échantillon (fig. 1). 

En B, donc à petite échelle, cette distribution paraît aléatoire, mais ce n’est 
plus le cas à grande échelle. Dans les échantillons A et C, 11 des 12 arbres sont dans 
des carrés inférieurs à la moyenne. Ceci suggère un effet de « toit » de la couronne 
(3-4 m de rayon), la chute étant plus forte à la périphérie des arbres. 
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Dans la parcelle A, en présence d'arbres réguliers, ceci ne perturbe pas la répar- 
tition normale de la couche L. 


Par contre, la présence d’un gros arbre dans la parcelle C semble être la cause 
directe de l’hétérogénéité de la couche Z (qui ne se retrouve pas dans les couches F1 
et F2). Cet apport supplémentaire s*étendrait à 6-8 m mais serait arrêté par la pré- 
sence d’un autre arbre. 


Dans ces conditions, il est possible de définir un échantillon C’, supposé non 
influencé par la présence de cet arbre (fig. 1). 


Ch malt. x=91 , s=18, 


La surface terrière de la placette C’ est de 39,55 m? ha” !. Cette opération se 
justifie par la concordance spatiale de cet échantillon avec la première composante 
de la courbe de distribution (fig. 2). Cette concordance ne se retrouvant pas dans les 
couches F1 et F2 (fig. 2), nous n’avons pas modifié l'échantillon C pour ces couches. 


b) Comparaison de C' avec A et B 
— La distribution de chaque échantillon est normale (fig. 2). 
— La variance de C’ est comparable à celles de A et B : 


A—C': Foy, = 1,12 < F5,975 = 2,5 (avec 13,24 dl) 


ol 
B — C' : Fas = 1,24 < Fo 975 = 2,8 (avec 24,13 dl) 
on peut donc utiliser le test 7 (avec 37 dl). 
A—C':t=3,45 p < 0,01 
B—C':1=0,16 ns 
La couche L diffère donc significativement entre A et C’. 
Par contre, les deux échantillons C’ et B, issus de la placette C ne différent pas 
significativement et peuvent étre réunis en un seul : 


L(B+C) n=39 , x=91 , 5=19. 


Notons que l'échantillon résiduel C” (n = 11, x = 162, $= 60) conserve une 
variance élevée. Ses particularités ne se retrouvant pas dans les couches F1 et F2, 
on peut se demander s’il ne correspond pas à une anomalie temporaire de la couche L 
(chute anormale d’aiguilles) plus encore qu’à l’excédent de surface terriére. 


4. CORRÉLATION ENTRE L ET F2 


La couche L traduisant les apports de litière, on pourrait s'attendre à une corré- 
lation avec les quantités d’aiguilles accumulées en F2. Nous avons calculé le coefficient 
de corrélation r;F, dans chaque échantillon 


A r= 0,15 dl = 23 
B r = — 0,08 dl = 23 
Cc r= 0,02 dl = 12 


Aucun de ces coefficients n’est significatif à la probabilité 0,05. Une première 
explication peut être proposée. La couche F2 intégrant plus de six années de litière L, 
l'absence de corrélation peut être due à des fluctuations d’une année à l’autre de la 
répartition des chutes d’aiguilles. Ceci est évident à petite échelle (1 m°). 
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If. — DISCUSSION 


L’état de la litière en un point donné dépend de plusieurs facteurs : 


— de la production de litière « avant la chute » à la verticale de ce point, donc 
du couvert végétal et par là de la position par rapport aux arbres, 

— des redistributions spatiales à la chute (vent, effet de toit) et au sol (topo- 
graphie, entraînement par les pluies), 

— de la décomposition des aiguilles (pertes de poids), 

— de la disparition des aiguilles, qui s’intègrent à la fraction fine de la litière 
par fragmentation. 


On excluera de cette discussion l'échantillon C”. En effet, les problèmes liés à 
l’hétérogénéité du couvert végétal devront être abordés de façon spécifique. 

Les deux parcelles A et C’ ont des surfaces terrières très voisines, et devraient 
donc recevoir des apports d'aiguilles comparables. C’est ce que semble confirmer, 
malgré leur caractère ponctuel (3 paniers à litière par parcelle), les mesures de chute 
d’aiguilles du 29 août au 7 novembre 1982 (période recouvrant la chute principale) 
dans les deux parcelles : 


A:85gm ?(5—35)  B:83gm ? (5 = 26). 


Dans ces conditions, on peut supposer que la différence de litière L est due aux 
processus de décomposition. En effet, la chute principale d’aiguilles ayant lieu de 
août à octobre, et les aiguilles séjournant 6 mois dans la couche L (GOURBIÈRE, 1981), 

— la litière L de C’, mesurée en automne, est une litière récente, le poids des 
aiguilles à la chute est de 343 mg par mètre d’aiguille (GOURBIÈRE, 1982 a), 

— la litière L de À, mesurée au printemps, est une litière âgée, le poids des 
aiguilles en fin de stade L est de 261 mg par mètre d’aiguilles, on peut donc corriger 
la valeur de 71 g m~? trouvée en A au printemps pour calculer sa valeur l'automne 
précédent : 

71 x 343 


om -5 , 
TS 93 mg.m ~ (91 en C’, 90 en B) 


Il est donc probable que, mesurée au même moment, la litière L ne différerait 
pas entre C’ et A. La différence observée est temporelle et non spatiale. 


Cette correction temporelle est inutile en F1 et F2, dont les durées dépassent 
un an et où les variations de poids sont bien plus faibles (GOURBIÈRE, 1982 a). 


Donc, sous réserve que le couvert végétal ne présente pas de trop grandes ano- 
malies, on peut conclure : 


— que pour chaque couche, les fluctuations statistiques sont les mêmes aux 
deux échelles 1 et 100 m?, 


— que les couches L et F1 ne présentent pas de variations spatiales systématiques. 
Par contre, les variations temporelles de la couche L sont à prendre en compte, 

— que la couche F2 présente des variations systématiques à une échelle de l’ordre 
de 100 m?, 

— qu'il n'existe pas de corrélation entre les valeurs individuelles de L et de F2. 
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Nous pouvons résumer nos résultats de la façon suivante : 


couche L à l'automne 91 gm ? (n = 39 $= 19) 
au printemps 71 gm”? (n = 25 F= 17) 
couche F2 186gm ?(n—75 , $— 55) 
couche F2 zone à litière mince T36gm ?(n=25 , $— 427) 
zone à litière épaisse 1.112 g.m7?(n=50 , S= 373) 


couche Lau printemps  75gm ?(n=7 , $— 19) 
couche F1 203gm ?(n=7 , S= 43) 
couche F2 640 gm ?(n=7 , s= 190) 


est comparable à l’échantillon A, c'est-à-dire à un prélèvement au printemps dans une 
zone à litière F2 mince. 


Nous avons, par ailleurs, montré (GOURBIÈRE, 1982 b, 1983) que les pourritures 
blanches, en tant que préalable indispensable à la fragmentation, pouvaient être 
un agent de régulation de la litière F2. En effet, les mesures de litière F2 en fonction 


de leur présence ont donné les résultats suivants (GOURBIÈRE, 1982 b) : 


F2 avant action des pourritures blanches : 1.459 gm ? (n=12, $ = 298) 
F2 un an après action des pourritures blanches : 490 mg.m ? (n = 12 , s = 169) 
F2 a proximité des pourritures blanches : 1.113 g.m? (n= 4,5=191) 


Les pourritures blanches se développent donc dans les zones de litière F2 épaisses 
et les ramènent à l’état de litière mince. 

Ce phénomène n’affectant pas L et Fl, on s'explique l'absence de corrélation 
entre L et F2, contrôlées par des mécanismes indépendants. 

Ces mêmes travaux ont aussi montré que si la surface des taches individuelles 
de pourriture blanche était comprise entre 0,01 et 1 m?, elles étaient regroupées en 
zones de 50 à 500 m° environ, séparées par des zones dépourvues de pourriture blanche 
(GOURBIÈRE, 1983). Or, nous avons précisé que la parcelle À était située en dehors 
des zones à pourriture blanche, alors que la parcelle C se trouvait à la marge de 
l'une d'elles. 

Les deux séries de résultats sont donc parfaitement convergents : 


— les pourritures blanches sont responsables d’une transformation rapide 
(1 an) d’une litière F2 épaisse en une F2 mince, 


— leur répartition en zones de l’ordre de 100 m? correspond à une répartition 
de même type de l'épaisseur de la litière F2. 
IV. — CONCLUSION 


Nous pouvons proposer le modèle suivant : 


La chute, la décomposition et l'accumulation des aiguilles en F2 présentent une 
distribution aléatoire, avec une variance élevée acquise dès l'échelle du mètre carré. 
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L’accumulation entraîne l’apparition locale de litière épaisse (supérieure à 
1 kg.m~? environ) qui déclenche le développement des pourritures blanches. Celui-ci 
se poursuit selon un dynamisme propre (« rond de sorcière », GOURBIÈRE, 1982b, 
1983) ramenant la litière F2 à un état mince ce qui entraîne la disparition des pourri- 
tures blanches et la reprise de l’accumulation. 


Dans ces conditions, la durée d’un cycle serait de l’ordre de la dizaine d'années 
(il se forme environ 0,1 kg.m~? de litière F2 par an). La litière de la sapinière étudiée 
se présenterait donc, à un moment donné, comme une mosaïque de surfaces d’environ 
100 m?, dont les couches de litière F2 seraient significativement différentes. Ces zones, 
dues au dynamisme propre des pourritures blanches, se déplaceraient dans le temps 
pour exploiter l'ensemble de la surface au cours d’un cycle. Des hypothèses assez 
semblables ont été avancées par SWIFT (1982) pour expliquer la répartition des pourri- 
tures blanches dans des litières de feuillus. De même, OGAWA (1977) et OGAWA 
et al. (1981) ont tenté de corréler la distribution et le dynamisme des basidiomycètes 
(saprophytes et mycorrhiziques) avec l'épaisseur de la litière de certains feuillus 
et conifères. 


Nous savons par ailleurs que, compte tenu de l'apport annuel de litière et des 
pertes de poids dans les couches L, F1 et F2, l'équilibre de l'écosystème à grande 
échelle nécessite la disparition annuelle d'environ 1 tonne de litière F2 par hectare 
(GOURBIÈRE, 1982 a). Si le modèle proposé ci-dessus est exact, l’activité annuelle 
des pourritures blanches doit être du même ordre de grandeur. Or, il n’en est rien, 
ces champignons affectant seulement 18 kg de litière F2 par hectare et par an (GOUR- 
BIÈRE, 1983). 


Pour expliquer la différence entre ces deux valeurs, nous sommes amenés à 
remettre en question deux de nos hypothèses : 


— soit les pourritures blanches ne sont pas un préalable indispensable à l’action 
de la faune sur les aiguilles, celle-ci pouvant fragmenter directement les aiguilles F2: 


— soit l’activité des pourritures blanches est beaucoup plus importante que ne le 
laisse supposer l'observation des taches macroscopiques de litière décolorée, mais 
sous une forme diffuse non prise en compte dans l'étude précédente. Seules de nou- 
velles observations permettront de tester ces deux hypothèses. 


L'analyse statistique a été réalisée en collaboration avec M. A. CORMAN (Laboratoire de Bio- 
métrie, Lyon) que nous remercions vivement pour son aide et ses conseils. 
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